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Abstract 
Nitrogen and carbohydrate utilization in Phragm#es australis rhizo- 
rues was investigated under natural conditions at 10 sites in 5 lakes 
in Upper Bavaria over a period of two years. Nitrate and ammonium 
of surface and interstitial water was determined. The results indicate 
that conditions of habitat and environment, such as climate and fluc- 
tuation of water level, lead to different adaptations of reed. These pa- 
rameters had an effect on the storage of nitrogen and carbohydrate. 
The reed stands exposed to high water level during spring and sum- 
mer have a high carbohydrate content in the rhizomes. A positive 
correlation was shown between the aboveground biomass and the 
content of storaged carbohydrates during the vegetation period. No 
relationship could be demonstrated between the nitrogen availability 
of the habitats and the type of storage of carbohydrates and nitrogen. 
The nitrogen content in the rhizomes can be used as an indicator of 
the ability of reed stands to produce new secondary shoots after 
shoot loss. The differently established reed genotypes are not able to 
compensate short-term environmental changes, uch as growing lei- 
sure problems and higher shoot loss by the increasing appearance of 
waterfowl, from their eserve storage. 
1. Einleitung 
Die Eutrophierung der Gew~isser spielt nach Ansicht vieler 
Autoren eine groge Rolle bei dem in vielen europ~iischen 
Seen beobachteten Schilfrtickgang. An Schweizer Seen und 
an Gew~issern i der Tschechischen Republik wurde an eu- 
trophen bis polytrophen Standorten bei einer hohen Stick- 
stoffbelastung im Sediment- bzw. Litoralwasser eine gerin- 
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gere Reservestoffspeicherung in Schilfrhizomen ermittelt 
(C~zI(ovA-KONCALOVA et al. 1992; GUTI~RuF-SEmER 1993; 
KUBiN et al. 1994). Zwischen dem Stickstoffangebot am 
Standort und dem Stickstoffgehalt in der Pflanze besteht ein 
direkter Zusammenhang (OVERDIECK & RAGm-ATrtI 1976; 
DYKYJOVA 1979; BORNKAMM & RAGHI-ATRI 1978; KI~HL 
1989). Um die tats~ichliche Stickstoffverftigbarkeit ffir die 
Pflanzen einsch~itzen zu k6nnen, ist nicht nur die Kenntnis 
tiber das N-Angebot im Litoralwasser und Interstitial- 
wasser notwendig, sondern auch die fiber den in der Pflanze 
vorhandenen Stickstoff. KoHL & HENNING (1987) fanden in 
eutrophen Gew~issern erh6hte Aminos~iuregehalte in den 
Schilfhalmen. KOHL & KOHL (1992) stellten an belasteten 
Standorten im Frfihsommer gr6gere Halmverluste l st, die 
zu einer verst~kten Neubildung von Seitensprossen, so- 
genannten SekundRrhalmen, bis sp~it in die Vegetations- 
periode hinein ffihrten. Die Rhizomteile, die mit SekundO.r- 
halmen verbunden waren, hatten im Oktober weniger St~ir- 
ke eingelagert als die Rhizome normaler Sprosse. Die st~in- 
dige Kompensation der Halmverluste ftihrte augerdem zu 
einem sp~teren Beginn der Kohlenhydrateinlagerung in die 
Rhizome (KOI~L & Ko~II~ 1993). Im Rahmen der hier vorge- 
stellten Untersuchungen sollte gezeigt werden, ob dieser 
Teilaspekt der Eutrophierungshypothese auch auf die aus- 
gewS.hlten Schilfbest~inde an oberbayerischen Seen fiber- 
tragbar ist. 
Die bisher durchgeftihrten 6kophysiologischen U tersu- 
chungen wurden zumeist an Schilfbest~inden vorgenommen, 
die sich im Rtickgang befanden. In den hier vorliegenden 
Untersuchungen wurden dagegen auch Schilfbestgnde mit- 
einbezogen, die in den letzten Jahrzehnten keinen Rtickgang 
aufwiesen. 
In dieser Arbeit wird der Stickstoff- und Kohlenstoffge- 
halt in den Rhizomen von Schilfbest~inden von zehn unter- 
schiedlichen Standorten miteinander verglichen. Es sollte 
dabei folgenden Fragen achgegangen werden: 
- Bestehen Unterschiede in der Menge der eingelagerten 
Reservestoffe und dem zeitlichen Ablauf der Einlagerung 
an unterschiedlich mit Stickstoff belasteten Standorten? 
- Lassen sich Unterschiede in der Biomassebildung und in 
der F~ihigkeit, SekundSxhalme zu bilden, zeigen? 
- Welche Bedeutung haben weitere Faktoren wie Fragdruck 
durch Wasserv6gel und Wasserstandsschwankungen auf 
die Einlagerung von Reservestoffen? 
2. Die Untersuchungsgebiete 
Als Untersuchungsgebiete dienten die durch Alpenzufliisse 
beeinfluBten Seen Chiemsee und Ammersee. Der Chiemsee 
als gr6Bter und der Ammersee als drittgr6gter See Bayerns 
liegen ca. 60 km stid6stlich bzw. 35 km stidwestlich von 
Mtinchen. Beide Seen weisen ganz andere hydrologische 
Gegebenheiten auf als die zus~itzlich untersuchten, weitge- 
bend zufluBfreien und grundwasserbeeinflugten Osterseen. 
Zur Osterseenkette, diesich ca. 45 km stidlich von Mtinchen 
befindet, geh6ren der Br~iuhaussee, der Groge Ostersee 
sowie der Ameisensee. 
Der Chiemsee und Ammersee werden am Anfang der 
Vegetationsperiode aufgrund er Schneeschmelze h~iufig 
yon Hochw~issern heimgesucht. Die mittleren j~ihrlichen 
Seespiegelschwankungen betragen bei beiden Seen 90 cm, 
bei den Osterseen dagegen ur 30 cm (BLfW 1987; LEN- 
HA~T 1987; SCHAUMBURG 1992). Auch hinsichtlich ihrer 
N~ihrstoffbelastung unterscheiden sich die Standorte. Die 
Osterseenkette, mit einem Trophiegef~ille yon Stiden nach 
Norden, weist unter ~ihnlichen morphologischen u d kli- 
matischen Bedingungen unterschiedliche Nfihrstoffbela- 
stungen auf. Die Freizeitbelastung und der FraBdruck 
durch Wasserv6gel spielt an den Osterseen im Gegensatz 
zum Chiemsee und zum Ammersee ine untergeordnete 
Rolle. 
3. Material und Methoden 
Die Probenahme d r Schilfrhizome begann im Juni 1993 und endete 
im August 1994. Soweit es die Witterung zulieB, wurden am Chiem- 
see und an den Osterseen monatlich Proben genommen. Am Am- 
mersee rfolgten sie im ersten Untersuchungsjahr 1993 teilweise 
vierzehnt~igig. Die Entnahme von 8 bis 12 Rhizomstticken pro Un- 
tersuchungsfl~iche und Probenahme erfolgte mit einem 0,9 m langen 
Edelstahl-Stechrohr (Konstruktion ach Prof. Dr. BRINDLE, Univ. 
Bern, Schweiz). Die Rhizome wurden aus aquatischen Schilfbest~n- 
den gewonnen. An den meisten Probenahmestellen ko nten die Ho- 
rizontalrhizome aus einer Tiefe zwischen 40 und 70 cm entnommen 
werden. Die Proben wurden och am Standort ges~iubert, gek~ihlt ins 
Labor transportiert und bis zur weiteren Verwendung bei -25 °C ein- 
gefroren. Ftir die Analysen yon Kohlenhydraten u d Gesamtstick- 
stoff wurden die Rhizome bis zur Gewichtskonstanz bei60 °C ge- 
trocknet und mit einer Ultrazentrifugalmiihle gemahlen und homo- 
genisiert. 
Der Nachweis der wasserl6slichen, freien Zucker Glucose, Fruc- 
tose und Saccharose erfolgte nach der HPLC-Methode yon KUBtN et 
al. (1994). Die St~ke wurde nach der Anthronmethode yon 
MCCREADY et al. (1950) bestimmt. Die Messung von Stickstoff er- 
folgte mit einem C/N-Analysator (Carlo-Erba, automatic nitrogen 
analyser 1500). 
Die wasserchemischen Untersuchungen wurden am Chiemsee, 
Ammersee und den Osterseen durchgeftihrt. Die Probenahmen r- 
folgten monatlich an allen Untersuchungsfl~ichen. Als chemische 
Parameter wurden Nitrat und Ammonium gemessen. Die Entnahme 
des Interstitialwassers rfolgte fiber selbstgebaute Interstitialwasser- 
probenehmer (Abb. 1). An jeder Probefl~iche b fanden sich zwei 
Probenehmer in einem Abstand zwischen 2und 5 m. Die Megtiefe 
betrug zwischen 20 und 30 cm. Die Analyse von Nitrat und Ammo- 
nium erfolgte mittels einer HPLC-Anlage. 
Zur Beschreibung der Vitalit/it eines Schilfbestandes wurde das 
Verh~iltnis yon Sekund/irhalmen [Sek] zu besch~idigten PrimSxhal- 
men [P(b)] herangezogen. Nach OSTENDO~P (1988) wird ein Be- 
stand ab eiuem Wert von 1,6 als vital bezeichnet. Ineinem intakten 
Bestand sind gentigend Reservestoffe in den Rhizomen vorhanden, 
um Besch~idigungen d r Haupttriebe durch verstSxkte Bildung von 
Sekundgxtrieben auszugleichen. GestreBte Best~inde bilden kaum 
noch SekundSxhalme aus. Ftir die Bestimmung der oberirdischen 







(Maschenweite 0,2 ram) 
Abb. 1. Schematische Darstellung des Interstitialwasserprobeneh- 
mers. 
Fig. 1. Schematic drawing of the interstitial water sampler. 
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4. Ergebnisse und Diskussion 
4.1. Der EinfluB morphologischer und 
abiotischer Faktoren auf den Stickstoffgehalt 
in der Pflanze 
Der Jahresverlauf der Stickstoffkonzentrationen in den Rhi- 
zomen war schwach ausgepr~igt. In den Monaten M~z bis 
Juni sarlken an allen Untersuchungsfl~ichen die N-Gehalte 
der Speicherorgane auf 2 bis 8 mg/g TG. Den meisten Stick- 
stoff speicherten die Rhizome des Schilfs am Ammersee. 
Von den drei dort untersuchten Standorten akkumulierte das 
Schilf am Westufer, das den h6chsten Stickstoffgehalt im Se- 
dimentwasser aufwies, auch den meisten Stickstoff in den 
Speicherorganen. Die Rhizome reicherten im Jahresdurch- 
schnitt 12,6 mg N/g TG an. Die R6hrichtbest~nde an den Un- 
tersuchungsfl~ichen d sChiemsees und der Osterseen spei- 
cherten hingegen weniger Stickstoff in den Rhizomen, 
durchschnittlich 3,8 bis 7,2 mg N/g TG, obwohl sie teilweise 
ein h6heres N-Angebot im Sedimentwasser aufwiesen als 
die Standorte im Fischener Winkel und am Ostufer des 
Ammersees (Tab. 1). 
Dies deutet darauf hin, dab sowohl der jahreszeitliche Ge- 
samtstickstoffgehalt Ms auch der durchschnittliche Gesamt- 
stickstoffgehalt in den Rhizomen icht allein yore Stickstoff- 
angebot im Sediment abh~ingt. Was yon dem im Boden vor- 
handenen Stickstoff letztendlich wirklich ftir die Pflanze ver- 
ftigbar ist, und inwieweit der Gehalt anderer N~hrstoffe wie 
z. B. Phosphor bei der Speicherung eine Rolle spielen, wurde 
im Rahmen dieser Arbeit nicht untersucht. GUTHRUF-SEILER 
(1993) stellte ftir einen starker belasteten Standort eine stgr- 
kere Abnahme des Stickstoffgehalts in den Rhizomen im 
Frtihjahr fest als ftir einen geringer belasteten Schilfbestand. 
Dieser Sachverhalt konnte an den hier untersuchten R6h- 
richtbestfinden nicht beobachtet werden. 
Nach K~HL & KOHL (1993) ist eine effiziente Stickstoff- 
nutzung nur in oligotrophen Schilfbestfinden m6glich. Dabei 
wird im Herbst Stickstoff von den Halmen in die Rhizome 
verlagert und im FNhjahr in die Halme transportiert. Das 
Schilf an eutrophen Gewgssern hingegen speichert im 
Herbst kaum Stickstoff. Im Frfihjahr mug es den Stickstoff- 
bedarf aus dem Sediment decken. Aufgmnd der h6heren Bil- 
dung yon SproBbiomasse gegent~ber der Rhizombiomasse 
werden die Kohlenhydrat- und Stickstoffreserven dabei stO- 
ker angegriffen. Dies konnte auch GUTHRUF-SEILER (1993) 
an zwei unterschiedlich belasteten R6hrichtbestitnden in der 
Schweiz beobachten. Da an den in dieser Arbeit untersuch- 
ten Schilfbest~nden sowohl eine Stickstoffspeicherung bis in 
den Herbst als auch ein Verbrauch im Frtihjahr festzustellen 
war, sind die Best~nde her dem Typ des Oligo- bzw. Meso- 
Phragmitetums zuzuordnen (vgl. auch K~HL & KOHL 1993). 
Eine st~rkere Stickstoffverlagerung aus den Rhizomen in die 
oberen Pflanzenabschnitte im Frtihjahr, wie sie vom Schilf 
am Briiuhaussee beobachtet wurde (vgl. Tab. 1), wurde 
durch eine intensive Biomasseentwicklung verursacht, nicht 
aber auf Grund h6herer N-Gehalte im Sedimentwasser. 
Die F~higkeit, Sekund~halme nach einer Beschiidigung 
zu bilden, hgngt sowohl vom Kohlenhydrat- als auch vom 
Stickstoffgehalt in den Rhizomen ab. R6hrichtbest~inde, ie
h0here Stickstoffreserven in den Speicherorganen besagen, 
waren fiber die Vegetationsperiode hinweg eher in der Lage, 
beschSdigte Halme durch neue zu ersetzen (Abb. 2). Die am 
Chiemsee gelegenen Schilfbest~inde am Ostufer der Herren- 
insel und am Sfidufer enthielten die niedrigsten Stickstoff- 
konzentrationen in den Rhizomen (Tab. 1). Die durch das 
Hagelunwetter im Juli 1993 beschfidigten Schilfhalme wur- 
TabeUe 1. Jahresmittelwerte der Stickstoffgehalte in den Rhizomen sowie im Litoral- und Interstitialwasser an allen Untersuchungsfl~tchen. 
Table 1. Annual mean of nitrogen content in rhizomes and in the litoral and interstitial water at all investigated sites. 
Rhizom Litoralwasser [mg/1] Porenwasser [mg/1] 
Nto~ [mg/g TG] 
NO3--N NH4+-N NO3--N NH4+-N 
Standorte Osterseen 
Br~uhaussee 6,16 0,86 0,11 0,03 0,09 
GroBer Ostersee 7,18 1,59 0,09 0,11 0,62 
Ameisensee 6,02 2,14 0,06 0,07 1,12 
Standorte Ammersee 
Fischener Winkel 8,42 0,78 0,21 0,03 0,80 
Westufer 12,59 0, 85 0,16 0,02 8,10 
Ostufer 10,74 0,54 0,13 0,07 0,72 
Standorte Chiemsee 
Herreninsel-Westufer 6,91 0,41 0,09 0,02 0,58 
Herreninsel-Ostufer 3,82 0,56 0,08 0,04 0,76 
S chafwaschener Bucht 6,64 0,68 0,07 0,02 1,16 
Stidufer 4,22 0,61 0,09 0,05 1,15 
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3,5 Abb. 2. Lineare Regression zwischen 
dem mittleren Stickstoffgehalt in den 3 
Rhizomen und dem Verh~ltnis Sekun- 
d~rhalme zu besch~digten Prim~rhal- ~ 2,5 
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Fig. 2. Linear regression analysis 0,5 
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den deshalb kaum von neuen ersetzt. Die Schilfbestfinde am 
Ammersee, die jeweils im Jahresdurchschnitt mehr als 
8 mg/g TG an Stickstoff in den Rhizomen enthielten, konn- 
ten besch~idigte Prim~halme dagegen vollst~indig durch Se- 
kund~rhalme ersetzen. Diese unterschiedliche Regenera- 
tionsf~ihigkeit spielt ftir das Ausmag des Schilfrtickgangs 
verschiedener Best~inde mit Sicherheit eine grol3e Rolle. 
Eine h6here Regenerationsf'ahigkeit darf aber nicht mit einer 
h6heren Vitalit~t assoziiert werden. 
4.2. Der  Einflul3 b iot ischer  und abiot ischer 
Faktoren auf  die Koh lenhydratspe icherung 
in den Rh izomen 
Der Jahresverlauf der Kohlenhydratspeicherung und -entlee- 
rung in den Rhizomen von Sumpfpflanzen wurde schon 
mehrfach in der Literatur beschrieben. KAUSCH et al. (1981), 
BRANDLE (1985) und HALDEMANN & BRANDLE (1986) wie- 
sen ftir mehrere Sumpfpflanzen (z. B. Acorus calamus, 
Schoenoplectus lacustris, Glyceria maxima, Typha latifolia) 
und ARMSTRONG et al. (1994; s. u.) ftir Phragmites australis 
einen 5_hnlichen Jahresgang in der Kohlenhydratspeicherung 
nach, wie er auch in dieser Arbeit dokumentiert wurde. So 
konnte von uns ebenso ein hoher Verbrauch der Reserven in 
den Rhizomen im Frtihjahr und ein Maximum an Kohlen- 
hydraten im Spfitherbst beobachtet werden (Abb. 3-5). 
Die maximalen Kohlenhydratkonzentrationen0 die in 
den Winterrhizomen der oberbayerischen, meso- bis oligo- 
trophen Gew~isser gemessen wurden, tibertreffen teilweise 
bei weitem die in der Literatur angegebenen Werte ftir unter- 
suchte Speicherorgane. KIEHL (1994) fand ftir den Templiner 
See in der Uckermark im Winter Saccharidkonzentrationen 
von maximal 350 mg/g TG. F~ALA (1976) und GRANELI et al. 
Abb. 3. Gesamtkohlenhydrate (S ~r- 
ke, Saccharose, Fructose und Gluco- 
se) im Jahresverlauf 1993 und 1994 
in den Schilfrhizomen an den Unter- 
suchungsflachen des Osterseengebie- 
tes (mit Fehlerbalken). 
Fig. 3. Development of total carbo- 
hydrate contents (starch, sucrose, 
fructose, glucose) in rhizomes from 
sites of the Osterseen lake complex 
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Abb. 4. Gesamtkohlenhydrate (S fir- 
ke, Saccharose, Fructose und Gluco- 
se) im Jahresverlauf 1993 und 1994 
in den Schilfrhizomen an den Unter- 
suchungsfl~chen des Ammersees 
(mit Fehlerbalken). 
Fig. 4. Development of total carbo- 
hydrate contents (starch, sucrose, 
fructose, glucose) in rhizomes from 
sites of the Lake Ammersee during 
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Abb. 5. Gesamtkohlenhydrate (S ~r- 
ke, Saccharose, Fructose und Gluco- 
se) im Jahresverlauf 1993 und 1994 
in den Schilfrhizomen an den Unter- 
suchungsfl~ichen des Chiemsees (mit 
Fehlerbalken). 
Fig. 5. Development of total carbo- 
hydrate contents (starch, sucrose, 
fructose, glucose) in rbizomes from 
sites of the Lake Chiemsee during the 
years 1993-1994 (with standard 
error). 
(1992) ermittelten Gehalte bis 480 mg/g TG an Schilfbestfin- 
den hypertropher Seen in der ehemaligen Tschechoslowakei 
bzw. eutropher Gewfisser in Sfidschweden. Bei ZENGER 
(1990) und GUTHRVF-SEILER (1993), die beide Untersuchun- 
gen an eutrophen Gew~ssern durchfiihrten, gingen h6chstens 
50% des Trockengewichts der Rhizome auf die Reserve- 
stoffe zuriick. Diese Konzentrationen stimmen auch in etwa 
mit den Gehalten tiberein, die in den Rhizomen an den Oster- 
seen im Winter gefunden wurden (Abb. 3). Der Kohlen- 
hydratanteil in den Speicherorganen des Schilfs am Ammer- 
see und am Chiemsee rreichte jedoch Werte von 60 bis zu 
70% der Trockenmasse (Abb. 4 u. 5). 
Kohlenhydratspeicherphase 
Das Schilf an den Osterseen speicherte in der Vegetations- 
periode 1993 mit 144 mg/g TG die geringsten Mengen an 
Kohlenhydraten. Das R6hricht am Chiemsee rreichte inen 
Kohlenhydratwert von 279 mg/g TG, das am Ammersee 
sogar eine Konzentration von 346 mg/g TG (Tab. 2). Die 
gr613ere Speicherf~igkeit wurde u. a. dutch eine h6here 
oberirdische Biomasse erreicht. Je mehr oberirdische Bio- 
masse pro m 2 vom Schilf gebildet wurde, desto mehr Koh- 
lenhydrate konnten synthetisiert und in die Rhizome trans- 
portiert werden. Hierbei ergab sich ftir die untersuchten R6h- 




Abb. 6. Lineare Regression zwi- "~ 300 
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Fig. 6. Linear regression analy- 100 
sis between the standing crop of 50 
reed and the storage of total car- 
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richtbest~nde an den oberbayerischen Seen ein Korrelations- 
koeffizient von r 2 = 0,65 (Abb. 6). 
Der Zeitpunkt des Halmaustriebes spielt bei der Kohlen- 
hydratbildung eine wesentliche Rolle. An den Osterseen bil- 
deten sich im Frtihjahr 1994 frtihzeitiger neue Halme als im 
Jahr zuvor. 1993 gab es von Januar bis April 64 Frosttage, 
1994 hingegen ur 44 Frosttage. Hinzu kam eine um 5 °C 
h6here mittlere Temperatur im M~rz 1994 gegentiber dem 
gleichen Monat des Vorjahres. Diese klimatischen Faktoren 
hatten im Frtihjahr 1994 zur Folge, dag das Schilf an den 
Osterseen auch frtiher mit der Speicherung yon Kohlen- 
hydraten in den Rhizomen begann, und zwar teilweise schon 
im Mai (Abb. 3). 
Ruhephase 
Die Kohlenhydratgehalte in den Rhizomen an den Schilf- 
bestfinden des Chiemsees nahmen tiber die Wintermonate, 
also in der eigentlichen Ruhephase, stfirker als die Reserven 
in den Speicherorganen des R6hrichts am Ammersee ab 
Tabelle. 2. Jahresmittelwerte [mg/g TG] der St~ke-, Saccharose und Gesamtkohlenhydratkonzentrationen (Summe aus Stfirke und freien 
Zuckern; gemittelt aus den Untersuchungsjahren 1993 und 1994), sowie die KH-Speicherung von August bis Oktober 1993, der KH-Ver- 
brauch von November 1993 bis Juni 1994 und der ,,KH-Rest" in den Monaten Juni/Juli 1994 in den Schilfrhizomen aller Untersuchungs- 
gebiete. (KH = Kohlenhydrat; weitere Erl~iuterungen im Text). 
Table 2. Annual mean of starch, sucrose and total carbohydrate concentrations (= sum of starch and free sugar of the years 1993 and 1994), 
and the storage of carbohydrates from August o October 1993, the consumption fcarbohydrates from November 1993 to June 1994 and the 
standing stock of carbohydrates in the month of June and July 1994 in rhizomes of all investigated sites. (KH = carbohydrates; forfurther 
explanations see text). 
Untersuchungsfl~chen Stfirke Saccharose Gesamt-KH KH-Zugewinn KH-Verbranch KH im Juni/Juli 
Herbst 1993 1994 1994 
Osterseen (+ 144,2) (- 177,8) (241,9) 
Brguhaussee 159,5 138,8 328,7 +166,2 -180,9 230,4 
GroBer Ostersee 190,2 160,7 367,1 +123,4 -191,3 271,8 
Ameisensee 117,6 173,0 322,8 +142,9 -161,1 223,4 
Ammersee (+343,2) (-329,7) (286,7) 
Fischener Winkel 259,5 173,8 469,2 +322,5 -265,0 334,3 
Ostufer 255,2 186,3 488,2 +472,8 -484,8 215,8 
Westufer 222,2 197,0 461,9 +234,3 -239,2 309,9 
Chielnsee (+279,2) (-248,4) (276,0) 
Herreninsel Westufer 123,0 179,4 345,8 +219,8 -244,5 247,3 
Herreninsel Ostufer 116,6 184,1 363,8 +213,0 -148,1 316,8 
Schafwaschener Bucht 126,0 205,2 374,3 +331,2 -295,9 242,5 
Stidufer 218,0 198,7 447,7 +352,6 -305,2 297,5 
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(Abb. 5). Die Schilfrhizome am Ammersee begannen erst im 
April und Mai ihre Reserven verstfirkt aufzubrauchen (Abb. 
4). Dasselbe galt f~r die Bestfinde an den Osterseen, die je- 
doch sehr uneinheitliche Kurvenverl~iufe d r Kohlenhydrat- 
gehalte fiber die Wintermonate z igten (Abb. 3). Der Reser- 
vestoffhaushalt verringerte sich grunds~tzlich fiber den Win- 
ter. In dieser Zeit wuchsen die Speicherorgane im Boden 
weiter. In den Monaten November bis April konnten och re- 
lativ viele lebende horizontale und vertikale Rhizome gefun- 
den werden. Im Frfihjahr zwischen M~z und April nahm der 
Anteil junger vertikaler Rhizome zu (POHL 1996). 
Die Respiration der Wurzeln und Rhizome verminderte 
zus~tzlich den Speicherpool, da die oberirdischen Pflanzen- 
teile keine Assimilate mehr zuffihrten. Dieser Verlust an Re- 
servestoffen vollzog sich aber an allen Schilfbest~inden. 
Hinzu kommt, dab die Rhizomsterblichkeit im Winter am 
gr0gten ist (GRAN~LI et al. 1992). Im Vergleich zu den Som- 
mermonaten enthielten die Probefunde im Winter eine 
gr6Bere Anzahl toter Rhizome. Auffallend war hierbei der 
h6here Anteil an toten Rhizomen an den Schilfbest~nden am 
Chiemsee. Dies warde bedeuten, dab diese Best~nde mehr 
Energie in das Wachstum von neuen Rhizomen investieren 
muBten, um eine Ausbreitung in der kommenden Vegeta- 
tionsperiode gew~hrleisten zuk6nnen. 
Eine weitere Ursache des erh6hten Energieverbrauchs in 
den Schilfrhizomen am Chiemsee im Winter k6nnte eine 
verst~irkte Umschaltung des Stoffwechsels yon der Respira- 
tion auf die G~'ung sein. Bei der GS_rung werden zur ATP- 
Bildung mehr Kohlenhydrate verbraucht. Inwieweit im 
Winter ein h6herer Sauerstoffmangel in den Rhizomen am 
Chiemsee herrschte, wurde jedoch nicht n~iher untersucht. 
Der Sauerstoffbedarf wird im Winter teilweise fiber abgebro- 
chene Althalme gedeckt (YAMASAKI 1987; BRIX 1989). Ob 
eine ungentigende Anzahl von Althalmen ffir ein m6gliches 
Sauerstoffdefizit verantwortlich war, wurde im Rahmen die- 
ser Arbeit nicht fiberpNft. 
Reservemobilisierung 
Das Ausbreitungspotential des jeweiligen Bestandes hing 
u. a. vonder Menge an Kohlenhydraten ab, die im Frfihjahr 
1994 mobilisiert wurden. Das R6hricht am Osmfer des Am- 
mersees mobilisierte am meisten Reservestoffe. Dieser vitale 
Bestand zeigte sowohl im Jahre 1993 als auch 1994 eine 
Ausbreitung. Dort wurde die Energie wahrscheinlich vor- 
wiegend in das Wachstum von Rhizomen und in die Ent- 
wicklung vieler Halme investiert, um den Bestand zu ver- 
gr6Bern. Eine Ausbreitung des Bestandes mit einem gleich- 
zeitig hohen Energieverbrauch konnte auch ffir die anderen 
beiden Probefl~ichen am Ammersee sowie eine Untersu- 
chungsfl~che am Chiemsee (Westufer der Herreninsel) er- 
mittelt werden. 
Der Schilfbestand am Sfidufer des Chiemsees, der sich im 
Jahre 1993 noch seewO.rtig ausbreitete, schaffte dies im Frtih- 
jahr 1994 trotz eines hohen Energieverbrauchs nicht mehr. 
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Die Ursache hierffir lag zum einen an der starken mechani- 
schen Sch~idigung der Halme durch Algenwatten. Diese 
knickten die meisten Halme in der Ausbreitungsfront 
w~hrend es Sommers nieder. Trotz seines hohen Kohlen- 
hydratumsatzes investierte der Bestand erstaunlicherweise 
wenig in die Ausbildung von Sekund~rhalmen. Zum anderen 
entwickelte der Bestand aufgrund hoher Halml~ingen, mit 
durchschnittlich 278 cm die h6chsten am Chiemsee, eine re- 
lativ hohe Biomasse. Die Schilffl~che am Osmfer der 
Herreninsel, die im Jahre 1994 den st~irksten Rfickgang ver- 
zeichnete, hatte bis Juni auch die geringsten Mengen an 
Kohlenhydraten mobilisiert. Dieser geschw~ichte B stand 
hatte im Vergleich zum R6hricht an den anderen Untersu- 
chungsfl~chen des Chiemsees und Ammersees die gering- 
sten Kohlenhydratmengen in der Vegetationsperiode 1993 
eingelagert (Abb. 5). 
Vergleicht man die Kohlenhydratkonzentrationen der ver- 
schiedenen Schilfstandorte miteinander, die in den Monaten 
Juni/Juli 1994 noch in den Rhizomen vorhanden waren, so 
kristallisierten sich ffir die jeweiligen Untersuchungsgebiete 
bestimmte Konzentrationsbereiche heraus. Das Phrag- 
mitetum am Ammersee enthielt mit durchschnittlich 
287 mg/g TG die h6chsten Mengen an Gesamtkohlenhydra- 
ten in seinen Rhizomen, gefolgt vom Schilf am Chiemsee 
mit 276 mg/g TG und an den Osterseen mit 242 mg/g TG 
(Tab. 2). 
Die Ursache ffir die gr6Beren Reservemengen in den 
Speicherorganen liegt vermutlich an den unterschiedlichen 
Okotypen, die an die jeweiligen Umweltbedingungen mehr 
oder weniger gut angepagt sind. Am Ammersee und Chiem- 
see treten des 6fteren hohe Pegelst~inde imMai und Juni auf, 
da die Seen von Alpenzuflfissen gespeist werden, die mit der 
Schneeschmelze erhebliche Wassermengen intragen. Die 
durchschnittlichen j~ihrlichen Wasserstandsschwankungen 
liegen am Ammersee sowie am Chiemsee bei 90 cm, an den 
Osterseen bei nut 30 cm. Bei einer eventuellen Oberflutung 
ben6tigen die Speicherorgane mehr Kohlenhydrate. Der 
h6here Verbrauch an Reservestoffen rklfirt sich zum einen 
dutch die stoffaufwendigere G~rung, die bei Sauerstoff- 
mangel n6tig wird. Zum anderen versucht die Pflanze die 
Wassers~iule dutch Strecken der Internodien zu ~iberwinden, 
um wieder Photosynthese b treiben zu k6nnen (RODEWALD- 
RUDESCU 1974). 
Am Ammersee bildete die Untersuchungsfl~iche am Ost- 
ufer eine Ausnahme. Dieser Schilfbestand wies im Juni we- 
niger Kohlenhydrate in den Speicherorganen anf als die an- 
deren beiden R6hrichtfl~ichen a diesem See. Offensichtlich 
investierte das Schilf eine groge Reservemenge in den 
Neuaustrieb, woffir das groge Ausbreitungspotential im 
Untersuchungsjahr 1994 spr~iche. Hinzu kommt, daB dieser 
Bestand in einer zeitweise vom See abgetrennten Bucht 
w~ichst und daher von Pegelschwankungen wenig beein- 
tr~ichtigt wird. 
DaB hohe Wasserst~inde einen starken EinfluB auf den 
Jahresverlanf der Kohlenhydratspeicherung haben, konnte 
fiir das Jahr 1993 dokumentiert werden. In den Monaten Juli 
bis September wies der Chiemsee inen im Vergleich zu 
fraheren Jahren deutlich h6heren Pegelstand auf. In diesem 
Zeitraum wurden mehrere Ausbreitungsfronten fiber- 
schwemmt. Betroffen war dabei auch der tiefer im Wasser 
stehende Bestand am Osmfer der Herreninsel. Im Gegensatz 
zu den tibrigen Probefl~ichen am Chiemsee, die keine Llber- 
flutung aufwiesen, sank der Gehalt an Kohlenhydraten im 
September yon 469 mg/g TG im Juli auf 384 mg/g TG 
(Abb. 5). Von dieser [lberschwemmung erholte sich der Be- 
stand im selben Jahr nicht mehr. Der Gesamtkohlenhydrat- 
spiegel in den Rhizomen erreichte seinen H6chstwert mit 
465 mg/g TG Mitte Oktober und blieb somit unter den an 
den anderen untersuchten Schilfbest~nden gemessenen Kon- 
zentrationen. 
In der Wachstumsphase ben6tigen die Rhizome den at- 
mosph~rischen Sauerstoff, da nur der aerobe Stoffwechsel 
die ben6tigten Energiemengen zur Synthese yon Transport- 
molektilen und Halmgewebe bereitstellen kann (STEINMANN 
& Bmg~NDLE 1984; BRANDLE 1985). In diesem Zeitraum ist 
das Schilf besonders empfindlich gegenfiber Uberflutungen 
(WEISNER & EKSTAM 1993; WEISNER et al. 1993). 
Ein weiterer Faktor, der einen h6heren Stoffverbrauch im
Frfihjahr begNndet, ist der Verbig der Halme durch Wasser- 
v6gel. Am Chiemsee und Ammersee konnten teilweise er- 
hebliche VerbiBsch~iden a  Schilfbest~inden dokumentiert 
werden (BlfU 1997). Insbesondere das R6hricht in den Aus- 
breitungsfronten war teilweise starken Sch~digungen ausge- 
setzt. Die Verbil3sch~iden ftihrten zu deutlich verkfirzten Hal- 
men und reduzierten Blattflfichen. An den Osterseen spielte 
der Vogelverbig dagegen eine relativ geringe Rolle. Diese 
Halmverluste wurden teilweise durch Bildung von Sekun- 
d~rhalmen unter einem zus~tzlichen Stoffverbrauch kom- 
pensiert. Die Blattverluste verringerten die Assimilations- 
flfiche ffir die Bildung von StSxke. Somit konnten die Pflan- 
zen weniger Reservestoffe ftir den Neuaustrieb im kommen- 
den Jahr in den Rhizomen einlagern. 
In der Literatur finden sich recht unterschiedliche Anga- 
ben fiber die Kohlenhydratmengen, die das Schilf im Frfih- 
jahr noch in den Speicherorganen thglt. GUTHRUF-SEILER 
(1993) wies Konzentrationen yon 100 mg/g TG, ZENGER 
(1990) hingegen Werte yon 200 mg/g TG nach. B eide hatten 
ihre Messungen an Schweizer Seen durchgeftihrt. GRAX~LI 
et al. (1992) ermittelten an sfidschwedischen Seen Gehalte 
yon ca. 270 mg/g TG. Die Gesamtkohlenhydratkonzentratio- 
nen an den letztgenannten Standorten entsprechen i  etwa 
den an den oberbayerischen Seen gemessenerl Gehalten. 
Betrachtet man die Kohlenhydratbilanzen dereinzelnen 
SchilfbestSnde, d h. die Differenz zwischen der im Herbst 
1993 gebildeten Kohlenhydratmenge und dem Verbrauch bis 
zum kommenden Frfihjahr, so kann man feststellen, dag der 
tiber die Vegetationsperiode g bildete Zucker am Beginn der 
Wachstumsphase mehr oder weniger anfgebraucht wurde 
(Tab. 2). Die Entleerung der Rhizome ging dabei hie unter 
eine Kohlenhdratkonzentration v 200 mg/g TG. Eine 
wirkliche Kohlenhydratbilanz kann hier nicht aufgestellt 
werden, da hierbei die Ver~inderungen der gesamten leben- 
den unterirdischen Biomasse berficksichtigt werden mtigte. 
Diese wurde aber im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht 
erfagt. 
Kleinere Verluste in einem Jahr sch~digen einen Bestand 
infolge der vorhandenen Reservekapazit~fien noch nicht 
nachhaltig. Es darfjedoch nicht fibersehen werden, dag unter 
extremen Strel3bedingungen nicht alle Kohlenhydrate zur 
Verffigung stehen. Nach CHAPIN et al. (1990) sind Reserven 
auch in abgestorbenen Zellen eingelagert, aus denen die 
Pflanze keinen Nutzen mehr ziehen kann. Die Pflanzen 
h6ren nach Katastrophen schon vor der vollst~indigen E t- 
leerung der Speicher auf zu wachsen. 
Anteil an Stfirke und Saccharose 
Der Anteil der freien Zucker bzw. Stfirke an den Gesamt- 
kohlenhydraten variierte an den hier untersuchten R6hricht- 
best~nden. In den Rhizomen der Standorte am Ameisensee 
sowie an der Herreninsel und der Schafwaschener Bucht 
(Chiemsee) bestimmten die freien Zucker den Verlauf der 
Gesamtkohlenhydrate. In der Ruhephase waren ca. 70% der 
Gesamtkohlenhydrate in freien Zuckern angelegt. Eine be- 
vorzugte Speicherung von wasserl6slichen Zuckern gegen- 
fiber der StSxke fanden in ~hnlichen Gr613enordnungen auch 
HALDEMANN & BRANDLE (1986), GUTHRUF-SEILER (1993) 
sowie KmHL (1994). An den anderen untersuchten Schilf- 
best~inden wurden St~irke und freie Zucker entweder in glei- 
chen Mengen gespeichert (Standorte am Westufer des Am- 
mersees und Sfidufer des Chiemsees) oder St~rke mit einem 
h6heren Anteil von ca. 60% (Fischener Winkel und Ostufer 
des Ammersees, Br~iuhaussee, Gfogen Ostersee) (siehe auch 
Tab. 2). Das Schilf an schwedischen Wasserstandorten spei- 
cherte benfalls mehr St~ke als freie Zucker (GRANlgLI et al. 
1992). 
Im Friihjahr wurde die Speicherform obilisiert, die sich 
zu diesem Zeitpunkt hanpts~ichlich n den Rhizomen befand. 
Sind sowohl freie Zucker als auch St~irke in gleicher Menge 
vorhanden, so wurden beide etwa gleichermagen aufge- 
braucht. 
5. Schlugfolgerungen 
Die in dieser Arbeit zusammengetragenen Ergebnisse fiber 
physiologische Prozesse der Schilfpflanze, wie Reserve- 
stoffeinlagerung, Wachstum, Produktivitfit etc., weichen 
zum Teil erheblich yon der in den Literatur zitierten Angaben 
ab. Das weist u. a. auf verschiedene Anpassungsstrategien 
bzw. die Bildung yon unterschiedlichen Geno- und Oko- 
typen bei Phragmites australis hin. Die Schilftypen an den 
grogen Gew~issem Ammersee und Chiemsee k6nnen often- 
sichtlich in der Vegetationsperiode mehr Kohlenhydrate 
speichem als die an den Osterseen. Die heute etablierten 
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Klone haben sich den langfristig wirksamen Standortfakto- 
ten wie etwa Wasserstandsschwankungen angepaBt bzw. sie 
wurden unter diesen Bedingungen herausselektiert. An den 
Osterseen haben sich Geno- bzw. Okotypen etabliert, die 
weniger Kohlenhydrate im Frfihjahr mobilisieren und fiber 
die Vegetationsperiode in die Rhizome einlagern k6nnen. 
Die in diesem Gebiet auftretenden Umweltbedingungen 
machen dies auch nicht notwendig. 
In jfingster Zeit wird die genetische Verarmung von 
Schilfbest~nden i  die Diskussion um den europaweiten 
Schilfrtickgang eingebracht. Die genetische Variabilit~it yon 
Schilfbest~nden wurde von NEU~AUS et al. (1993) sowie 
ZEIDLER et al. (1994) mit Hilfe von ,,genetic fingerprints" 
erfaBt. NEUHAUS et al. (1993) konnten damit die genetische 
Diversit~it innerhalb von Schilfbest~nden in der Uckermark 
und Brandenburg nachweisen. ZEmLER et al. (1994) stellten 
die gr6Bte genetische Diversit~it zwischen dem Land- und 
dem Wasserschilf an Best~inden des Ammersees fest. Das 
aquatische Schilf wies mehr unterschiedliche Genotypen 
auf als das Landschilf. Ein polyklonaler aquatischer R6h- 
richtbestand mit einer breiten 6kologischen Amplitude ist 
ftir den Fortbestand bei raschen Umweltverfinderungen s hr 
wichtig (KOHL & NEUHAUS 1993). Den EinfluB des Stan- 
dorts auf die Reservespeicherung untersuchte u. a. ZENGER 
(1990). In den Rhizomen des Wasserschilfs wurden dem- 
nach mehr Kohlenhydrate gespeichert als in denen des 
Landschilfs. 
Zu den in den letzten Jahrzehnten verstfirkt auftretenden 
Verfinderungen geh6ren mechanische Belastungen wie 
Treibguteintrag, Algenwatten, Freizeitverkehr und Vogelver- 
big sowie hfiufiger auftretende und l~ngere Frtihjahrshoch- 
w~isser. Die Oberwindung dieser Belastungen setzt eine aus- 
reichende Menge an Reservestoffen voraus. Best~nde, die in 
aufeinanderfolgenden Jahren mehreren StreBfaktoren ausge- 
setzt sind, also z. B. Frtihjahrshochw~issern, verbunden mit 
einem starken Halmverlust durch Vogelverbig, k0nnen den 
erh6hten Kohlenhydratbedarf nicht mehr decken (vgl. auch 
STEINMANN 8~; BRANDLE 1984; GRANI~LI et al. 1992). Dieses 
Schilf mul3 daher zunehmend auf seine Reserven zurfickgrei- 
fen. Diesen Zustand erreichte der R6hrichtstandort am Ostu- 
fer der Herreninsel. Hier ist in den letzten Jahren ein zuneh- 
mender Rtickzug des Schilfes zu beobachten. 
Ein Zusammenhang zwischen der N~hrstoffbelastung und 
der Menge an gespeicherten Kohlenhydraten bzw. Stickstoff 
konnte nicht hergestellt werden. Die an hyper- bzw. eutro- 
phen BestSnden beobachtete geringe Kohlenhydrateinlage- 
rung (CJZKOVA-KONCALOVA et al. 1992; CfZKOVA-KONCALO- 
VA & BAUER 1993; GUTHRUF-SEILER 1993) kann ftir die in 
dieser Arbeit untersuchten Seen ausgeschlossen werden. Der 
Umstand, dab die R6hriehtbest~inde d r untersuchten Seen 
erst im Zuge der beginnenden Eutrophierung der Gewfisser 
die maximale Ausbreitung erreicht hatten (MELZER et al. 
1995), spricht anch gegen eine negative Korrelation zwi- 
schen der N~ihrstoffsituation u d der Reservespeicherungs- 
kapazit~t. 
Die Ausbildung physiologischer und biochemischer An- 
passungen, wie z. B. besserer Schutz gegen Anoxia, effekti- 
vere Speicherung von Reservestoffen usw. ist ein Prozel3, 
dernur tiber l~ingere Zeitr~iume rfolgen kann. Die hohen 
Kohlenhydratreserven, die das noch vorhandene Schilf am 
Ammersee und Chiemsee besitzt, reichten bisher mit Aus- 
nahme des Schilfbestandes am Ostufer der Herreninsel of- 
fensichtlich aus, um die raschen Umweltverfinderungen und 
Stregeinwirkungen schadlos zu tiberstehen. Eine Ersch6p- 
fung der Kohlenhydratreserven durch geringere Neubildung 
in mehreren aufeinanderfolgenden Jahren wfire in Zukunft 
nicht anszuschlieBen, konnte aber in dem kurzen Untersu- 
chungszeitraum der vorliegenden Arbeit nicht best~itigt wer- 
den. 
Der z. T. starke Rtickgang an vielen nicht im Rahmen die- 
ser Arbeit untersuchten R6hrichtbestgnden des Chiemsees 
und Ammersees (BLfU 1997) k6nnte u. a. durch unzurei- 
chende Stickstoff- und Kohlenhydratreserven verursacht 
worden sein. Die Schilfklone, die sich in das Wasser ausge- 
breitet und dort etabliert hatten, gingen zurtick. Eine Neu- 
besiedlung mtigte yon Land aus geschehen, und zwar mit 
Klonen, die diesen neuen Umweltbedingungen widerstehen 
k6nnen. Eine solche Ausbreimng und Anpassung w~e mit 
einem polyklonalen Bestand am besten zu erreichen. Eine 
Aussamung, die dies gew~hrleisten k6nnte, ist aber nur unter 
gtinstigsten Standortbedingungen m0glich (RODEWALD-Ru- 
DESCU 1974). An den untersuchten Seen ist daher eine Aus- 
breitung des Wasserschilfs wahrscheinlich nur schwer m6g- 
lich. 
6. Zusammenfassung 
W~hrend zweier Vegetationsperioden wurden an zehn Untersu- 
chungsfl~ichen fti f oberbayerischer Seen Rhizome aus dem Sedi- 
ment entnommen und der Kohlenhydrat- sowie der Gesamtstick- 
stoffgehalt bestimmt. An allen Probefl~ichen rfolgte die Ermittlung 
des Nitrat- und Ammoniumgehaltes im Litoral- und Interstitialwas- 
ser. Die Ergebnisse zeigen, dab die an den Seen herrschenden Um- 
weltbedingungen wie Klima und Wasserstandsschwankungen zu un-
terschiedlichen Anpassungsstrategien ftthrten. Besonders wirkte 
sich dies auf die Speicherung von Stickstoff und Kohlenhydraten 
aus. Ein positiver Zusammenhang lieg sich zwischen der Bestands- 
biomasse und der Menge an gespeicherten Kohlenhydraten i  der 
Vegetationsperiode feststellen. Zwischen der N~ihrstoffbelastung des 
Standortes und der Art der Kohlenhydrat- bzw. Stickstoffspeiche- 
rung konnte jedoch keine Korrelation hergestellt werden. Der Stick- 
stoffgehalt in den Speicherorganen kann als Indikator benutzt wer- 
den, um abzusch~itzen, wie gro3 die F~ihigkeit eines Bestandes i t, 
bei Halmverlust Sekund~halme zubilden. 
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